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Rantzien, 1951), sous le nom de Tristicha trifaria Tulasne. Dans Cusset & Cusset (1988#)

nous avons donne une carte des Tristichacees (repartition des populations etudiees) a laquelle

nous n'apportons ici que de faibles retouches dues a la connaissance de quelques stations

nouvelles. Par contre nous distinguons les differents taxons reconnus, ce qui n'avait pas lieu

d'etre dans le travail precedent.

A. REPARTITION GENERALE

L'examen de cette distribution geographique (Fig. 1) montre immediatement quelques
• _

faits interessants :

—Les genres Dalzellia, Indotristicha et Malaccotristicha sont endemiques du Sud-Est de
PAsie (carton B) ou ils presentent une aire discontinue.

—Les genres Indotristicha et Malaccotristicha ont une aire reduite (respectivement Ghats
occidentaux et Sri Lanka, et Peninsule de Malacca). Au contraire le genre Dalzellia s'etend du
Sri Lanka au Maharashtra, se rencontre aux confins entre Thailande, Kampuchea et Laos et

existe aussi en Chine sur le Horst de Fuxian.

Weddellina squamulosa (et done les Weddellinoidees) est une espece endemique du
vieux bouclier guyanais.

Good (1964), il ne

Madagasca
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Mascareignes et a la Terre d'Arnhem (Australie) ou il rfest connu que depuis 1970, mais dans
des stations telles qu'il n'y a aucun lieu de douter de son indigenat. On remarquera d'ailleurs

qu'il s'agit en Australie d'une espece nettement distincte des autres populations qui

appartiennent toutes a Tristicha trifaria.

II y a done un contraste important entre un genre, Tristicha, de grande extension,

tropicale et sub-tropicale, et les 4 autres, etroitement localises.

Si Ton compare cette distribution avec les territoires floristiques tels qu'on les admet
generalement, par exemple avec ceux definis par Mattik (1964) tres voisins pour les regions

chaudes de ceux proposes par Good (1964), on constate que les Tristichacees existent

indubitablement dans les territoires suivants :

Senegambisch-sudanisches Florengebiet

Nordost afrikanische Hochlander
West Afrika

Ostafrika-Angola

Sudafrika ausser Kapland
Madagaskar
Indisches Florengebiet

Sudostasiatisches Florengebiet

Malayisches Florengebiet

Karibisches Florengebiet

Venezuela-Guayana

Amazonien
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Ost- und Sudbrasilien

Pampa Florengebiet

Kapliindisches Florengebiet

Nord- und ostaustralisches Florengebiet,

c'est-a-dire dans 16 regions floristiques sur 43 et dans 3 (sur 5) empires floraux (Fig. 2).

Cette relative independance vis-a-vis des territoires floraux, definis d'apres les vegetaux de

terre ferme, est certainement a mettre en parallele avec le caractere exclusivement aquatique
des Podostemopsida actuels. C'est un groupe que Ton peut, un peu rapidement, considerer

comme azonal. En realite on doit noter que les Tristichacees sont totalement absentes des

Empires floraux holarctique et antarctique et du sous-empire polynesien. De meme, il ne

semble pas y en avoir dans le Papuasisches Florengebiet, dans les lies Ascension et Sainte

Helene ou dans l'lle Juan Fernandez et dans les Galapagos.

Good
que peu limitees en latitude. Dans les genres pantropicaux : « the aquatics are very few,

presumably because such plants are less controled by temperature factors », et, a part Pistia

stratiotes qui atteint le Texas et TEgypte, il ne peut donner comme exemple qu' Eichhornia

crassipes dont on connait I'extension recente, en grande part anthropique. « It is worthy to

Fig. 2. —Territoires floristiques d a pres Mattick (1964). Les traits epais continus delimiters les 6 Empires floraux.

tiretes, les Regions florales, et les numeros correspondent a la terminologie de Mattick.

les



227

note that there do not appear to be any submerged hydrophyte of pan-tropical rather than

cosmopolitan distribution » (Sculthorpe, 1967).

L'aire des Tristichacees s'etend, avec des lacunes, du Tropique du Cancer au 35° degre de

latitude Sud, c'est-a-dire qu'elle occupe la zone theoriquement intertropical, avec deux
extensions au Sud, en Amerique et en Afrique. Cette definition « mathematico-solaire »

(Schnell, 1970) recouvre un critere rigide passablement inadapte dans 1'etude du peuplement
vegetal. Von Wissmann (1948) adopte commedefinition du monde tropical 1 'absence de gelee.

Nous avons reproduit (Fig. 3) ses donnees, en les modifiant d'apres des auteurs plus recents,

notamment Ramdas (1974) pour le sous-continent indien. La limite nord de l'aire des

Tristichacees correspond tout a fait a V « absolute Frostgrenze » de Von Wissmann. Par
contre il existe des Tristicha tr if aria en Uruguay (Rios Uruguay et Negro), en Argentine (Rio

Parama et Sierra de Misiones) et, en abondance, dans la Serra do Mar du Sud bresilien, zones
ou il existe « au moins un jour de gel par an » (definition de Von Wissmann), en tous points. II

y en a, de fa^on comparable, a la frontiere entre Angola et Namibie, dans le Rio Cunene, dans
la mesure ou les ennoyages artificiels prevus n'ont pas encore supprime les chutes et les rapides

ainsi que cela s'est produit pour la seule station egyptienne (Assouan). On remarquera aussi

que Tristicha trifaria atteint 1 950 metres d'altitude pres du lac Tana Hayk' (lac Tana) en

Ethiopie.

%3. Limites de gel selon Von Wissmann (1948) modifie notamment d'apres Ramdas (1974). En hachures, zones
°u il existe en tous points au moins un jour de gel par an; en pointilles, zones ou ce jour de gel nexiste qu en

certains points.
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Les Tristichacees echappent a l'effet du gel, dans ces zones marginales de leur aire,

probablement grace a leur habitat aquatique. La plus grande partie de chaque population, en

hiver (climatique), est submergee et en repos vegetatif, dans une strate ou les variations de

temperature sont lentes et peu marquees. Ces deux caracteristiques sont favorables a leur

survie; seuls les individus peripheriques de chaque population (Cusset & Cusset, 1988a) sont

affectes par le gel et probablement disparaissent. lis seront remplaces, quand la temperature

redevient favorable, par les pousses issues des bras protocormiaux (Cusset & Cusset, 1988/>)

qui s'etendent vigoureusement en toutes directions. Le gel, tel que compris par Von Wissmann,

apparait ainsi plus commeun facteur limitant la taille de chaque population, au sud de l'aire

generale, et eventuellement Installation d'une nouvelle population sur les cotes des cours

d'eau, que comme le facteur limitant l'aire des Tristichacees.

11 en est de memede la temperature moyenne mensuelle vraie (et non des isothermes

toujours rapportes au niveau de la mer). Si Ton considere le mois le plus froid (hiver

climatique) on voit que les territoires ou cette temperature est toujours superieure a 15°C

(Fig. 4) coincident bien avec l'aire generale des Tristichacees. La encore il faut faire exception

pour les populations de Tristicha trifaria du Sud de l'Amerique du Sud (Uruguay notamment)

et aussi pour celles du Shaba (au Zaire).

Fig. 4 Temperature moyenne mensuelle vraie. En hachures ascendantes de gauche a droite, temperatures

(hiver austral) inferieures a 15°C: en hachures ascendantes de droite a gauche, temperatures de janvi (hi*

boreal) inferieures a 15°C
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Le facteur thermique n'explique done qu'assez imparfaitement la repartition des

Tristichacees. En effet, dans ce qui precede nous avons indique quelles sont les anomalies
« positives », les zones ou existent des Tristichacees alors qu'on aurait pu croire ne pas les y
rencontrer, mais il existe aussi des anomalies « negatives », plages oii sont absentes ces plantes.

Cest ainsi qu'il n'a jamais ete rencontre de Tristichacees en Insulinde, territoire qui d'apres les

criteres precedents y serait favorable. Van Steenis (1981) qui a etudie tout specialement les

rheophytes de cette dition note que, contrairement aux autres rheophytes, les Podostemopsida

y sont tres rares. La seule explication qu'il puisse proposer est : « Podostemaceae occur in a

two-seasonal climate as they need to have a high-water season for their vegetative growth and
a low-water season for their sexual reproduction... the everwet climate of the tropical rain

forest must be an obstacle for their scarcity in the big rain-forest belt in West Malaysia and
eastwards of it ». Cette explication ne peut etre reellement prise en compte quand on examine
la repartition mondiale des Tristichacees (et des Podostemacees) qui se rencontrent frequem-

ment en foret dense humide (comparer la Figure 1 avec la figure 2 de Richards, 1952). Si Ton
prend en compte la classification des climats de Koppen, telle que modifiee par Trewartha,
on constate que les climats « constantly moist : rainfall of the driest month is at least 60 mm»

i Massif des Guvanes. le Cameroun et le Gabon, et la Peninsule de Malacca
oii existent en abondance des Podostemopsida, comme lTnsulinde d'ou elles sont absentes.

.V

i

/

Fi
*

J
- Climat

c »mats trop
Uologie selon le systeme de Koppen modifie par Trewartha. Les zones en blanc correspondent aux

icaux humides Af et Aw et les zones en pointilles aux climats sub-tropicaux humides Ca et Caf.
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II faut remarquer que dans cette classification, la plus satisfaisante actuelle, l'aire des

Tristichacees, a l'exception des anomalies negatives, coincide tres correctement avec les climats

tropicaux humides cotes Af et Awet sub-tropicaux humides cotes Ca et Caf (Fig. 5). La partie

Sud de Faire sud-americaine, inexpliquee par le seul facteur thermique, trouve sa justification

quand on examine de fagon synthetique plusieurs composantes du climat. Par contre les

Tristichacees du Rio Cunene et la station d'Assouan, disparue pour d'autres raisons, se

trouvent dans un climat « Bw », c'est-a-dire « desert or arid climate ». II va de soi

qu'echappent, tres localement, a cette definition les puissants cours d'eau que sont le Nil et le

Rio Cunene.

Nous sommes done amenes a nous interesser plus particulierement aux caracteristiques

hydrographiques, ce qui est bien normal dans Fetude de rheophytes. Le caractere le plus

synthetique est le « run off » defini par Markova (1974) comme la difference en mm/an* 1

,

rapportee au bassin versant total, entre precipitations d'une part et d'autre part evapotranspi-

ration et infiltration profonde dans le sol : e'est la quantite d'eau disponible pour le debit des

cours d'eau. Si Ton porte (Fig. 6) les zones ou ce run off est superieur a 50, et qu'on fasse la

comparaison avec la distribution des Tristichacees (Fig. 1) on note une tres bonne conformite

de ces aires geographiques. Les exceptions positives sont celles de la boucle du Niger, du bas

Rio Cunene, du Zambeze et de son affluent le Kafue, et du Nil (Fig. 7). II est evident que la

Run off en mm/an" 1 rapporte au bassin versant total, selon Markova (1974). Les pointilles indiquen
Fig. 6. —

regions ou ce run off est inferieur a 50.

les



231

Markov
ponderee par la densite des fleuves et des rivieres dans chaque bassin versant pour avoir le

debit reel de chacun d'entre eux. Les figures 58, 59 et 60 de Rybkina (1976) qui indiquent
« variations in water volume along the course » pour le Nil, le Niger et le Zambeze expliquent
fort bien ces apparentes anomalies positives. II en est probablement de memepour le Rio
Cunene qui prend sa source sur le Plateau de Bie, tres au Nord de la limite du run off inferieur
a 50.

A Finterieur de ces zones climatiquement favorables (Fig. 5) les anomalies negatives
concernent FAmazonie, le Bassin du Congo et une bonne part de FAsie du Sud-Est, surtout
rinsulinde mais aussi les Ghats orientaux, la Birmanie et la majeure partie de FIndochine, et la

Peninsule du Cap York en Australie. Si cette absence de Tristichacees, infeodees aux chutes et

aux rapides, se comprend fort bien dans les Bassins plats de FAmazone et du Congo, il n'en est

pas de meme pour les Ghats orientaux, la Chaine de FArakan, les Monts Dawnara et

Bilauktaung, la Cordillere annamitique et les nombreuses chaines montagneuses de Flnsulinde,
ou les torrents ne manquent pas. Nous reviendrons sur ce point.

B. LE GENRETRISTICHA

Essayons d'entrer plus dans le detail sur le cas de FAfrique dont nous pensons le degre
d exploration floristique le plus satisfaisant (Fig. 7). Toutes les populations de Tristicha (ici

seulement T. trifaria avec 2 sous-especes) dont nous connaissons Fexistence y ont ete portees
ainsi que les limites du run off inferieur a 50 et les zones ou la duree de la saison seche excede
trois mois consecutifs (precipitations inferieures a 10 mm). Les anomalies negatives 1, 2, 3, 4, 5,

v> 7, 8, 20 et 21 correspondent de tres pres a la transgression cenomanienne-senonienne
(Cretace superieur) qui a ourle FAfrique de petits bassins de roches calcaires. Les Tristichacees
sont des silicicoles tres strides ainsi que Findique, entre autres, leur incapacite a utiliser les

hydrogenocarbonates dissous dans Feau.

L'anomalie 10 correspond evidemment au Bassin du Congo, tres plat et depourvu de
rapides. On notera que des que ce fleuve atteint son bief aval qui traverse des schisto-quartzites
a re

!'
ef appalachien on rencontre des populations de Tristicha et que ses affluents, dans leur

Partie amont sur roches cristallophylliennes en sont riches. L'anomalie 11, au Sud du lac

Victoria, est celle des savanes de Shinyanga et du Fipa, en Tanzanie. Ce sont des plateaux
roollement ondules avec de vastes depressions marecageuses et on n'y rencontre que des
nvieres peu importantes (Malagarasi, Rungwa, Ugala), dont le cours calme n'est pas favorable
a 'implantation des Tristichacees, pas plus que ne Fest la longueur de la saison seche.

Lanomalie 12 est celle du Plateau du Niassa, au Mozambique, qui descend tres progressive-
ment ver s FOcean indien. Les Rios Lugenda et Lurio ont un cours tranquille qui ne convient

beso Le Rio Rovuma dont le bief amont serait

P us favorable a priori est encore fort mal connu (Exell, 1960) et il se pourrait qu'il ne s^agisse

que dun e lacune dans les recoltes. En ce qui concerne Fanomalie 13, il faut noter que se
cu mulent probablement Feffet de Faltitude et la pauvrete des recoltes plus que la nature des
r °ches-meres (laves de la serie tholeiitique) seulement localement relativement basiques. II nous
Parait possible que des Tristichacees existent dans la partie superieure du Gogeb, de FAkobo
° U du Shebele. La lacune 14 est, bien evidemment, due a des facteurs climatiques, notamment

m aux tempe
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Fig. 7. —Repartition de Tristicha trifaria en Afrique : I, transgression cretace-eocene du Bas Nigeria ; 2, transgress
^

cretacee du Bas Ogooue; 3, transgression cretace-eocene de Fembouchure du Congo; 4, transgression cretacee^

Lobito ; 5, transgression turonienne du Cape Seal ; 6, transgression cretacee du Fish Hoek ; 7, transgression ere

des Monts Lebombo; 8, transgression cretacee des Monts Mulanje; 9, plateau de Jos (= plateau baueni/, ^
Bassin du Congo; 11, steppe de Tlwembere; 12, plateau du Niassa; 13, plateaux ethiopiens; 14, an0 ™

J^j uve
Maghreb ; 15, anomalie du Niger ; 16, anomalie du Rio Cunene ; 17, anomalie du Zambeze ; 18, anomalie du

Tana; 19, station (disparue) d'Assouan; 20, transgression cretacee de Bissau; 21, transgression cretacee de

Cote d'lvoire. —A : run off < 50 mm/an; B : saison seche > 3 mois consecutifs; C : subsp. trifaria: V .

pulchella.

\

t



233

Les anomalies positives 15, 16, 17 et 18 ont deja ete evoquees precedemment. L'existence,
ancienne, d'une population sterile de Tristicha trifaria a Assouan (19), appartenant a la sous-
espece pukhella comme les populations aux limites du Bahr el Ghazal dans des affluents du Nil
blanc, le Sue Jur notamment, pourrait s'expliquer par un transport, le long du fleuve, par une
crue exceptionnelle et l'existence a la premiere cataracte de syenites (dont c'est la localite-
type)

: « les torrents des montagnes emportent souvent dans les plaines des especes qu'on est
etonne d'y trouver. Ce sont des cas frappants, notes par tous les Botanistes, mais dont
l'importance est presque nulle en geographie botanique » (Decandolle, 1 840).

L'exemple de l'Afrique nous conduit a penser que le genre Tristicha y occupe la totalite
des stations repondant aux conditions suivantes :

a) climat tropical ou sub-tropical humide;
b) moins de 3 mois de saison seche;

^
c) run off superieur a 50 mm/an-1 par bassin versant;

H <I) eau non dure, ce qui exclut les regions a roches calcaires ou a laves basiques et, sur une
; certaine distance, les rivieres qui en descendent;

e) deniveles suffisants, ou rupture de pente (cascades ou rapides),
et se rencontre egalement dans de grands fleuves repondant aux criteres d et e, qui echappent
eux-memes de facon tres locale aux criteres a, b et c.

La seule exception est celle du Plateau bauchi ( = Plateau de Jos) au Nigeria (9 sur la
Figure 7). C'est un enorme bastion de roches cristallophylliennes atteignant 1000 metres

• %
pourvu

nvieres importantes (Kaduma, Mariga, Mada, Gongoba, Gana...) avec un climat tropical
numide. L'absence de recoltes de Tristichacees dans une region assez bien exploree
botaniquement n'y est nullement comprehensible par les causes actuelles. Nous verrons en
conclusion une autre possibility

Les conclusions obtenues sur l'exemple de l'Afrique s'appliquent bien a TAmerique du
aud et du Centre. Tristicha est absent de la Presqu'ile du Yucatan (couverture sub-horizontale

aicaire), des Peninsules de Guajira et de Paraguana (secheresse marquee par une vegetation a
epineux), des Bassins de TOrenoque et de TAmazone (trop plats), du domaine des caatingas et

es cen *ados du Nord-Est bresilien (run off insuffisant et saison seche marquee), mais aussi de
a region des forets d' Araucaria du Sud du Bresil, oii pourtant le cours superieur du Rio
araguay devrait en posseder. II semble, comme nous en verrons en Asie un autre exemple,

qu li y a j t incompatibilite entre une vegetation terrestre a coniferes et la presence de
nstichacees dans les rivieres qui la traversent. Ses limites a TOuest et au Sud sont evidemment

d «es a la fralcheur du climat.

L'absence de Tristicha en Insulinde, alors qu'il existe dans la Terre d'Arnhem, pourrait
r e liee a la structure geologique de cette region, tres affectee par des orogeneses mesozoiques

e ou les calcaires ne sont pas rares (Chaine de Meratus a Borneo, calcaires miocenes et

P locenes de Java et de Flores, calcaires triassiques de Timor et de Sulewesi et oligocenes de la

°uvelle-Guinee). Par ailleurs, ses volcans se caracterisent le plus souvent par des laves des
^nes calco-alcaline (Indonesie) ou alcaline (Nouvelles-Hebrides, lies Salomon, ride de TIzu-

°nm). De memeles laves de I'lrian Jaya- New Papua appartiennent a la serie shoshonitique.
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Toutes ces roches-meres sont riches en bases echangeables (ancienne « Province pacifique

calco-alcaline » des Geologues) et les cours cfeau qui les traversent probablement d'eaux trop

dures pour que les Tristichacees puissent s'y installer. II ne s'agit cependant que d'une

hypothese.

II faut egalement souligner que le genre Tristkha existe (anomalie positive) dans 3 ou 4

lies. On le rencontre dans six torrents sur le Pinar del Rio, a Cuba, a 400 km des cotes du

Yucatan et a environ 1000 km des localites continentales les plus proches (Honduras). C'est un

relief peu important, siliceux, remarquable par la presence de plusieurs genres a aire disjointe

(Befaria, Kalmia, Quere us), souvent avec une speciation tres localisee (Pinus tropicalis,

Vaccinium cubense, Pier is cubensis...).

Tristkha est abondant a La Reunion et a File Maurice et a peut-etre ete recolte il y a pres

de 2 siecles a la Grande Comore (etiquetage d'herbier tres douteux). Les volcans de La

Reunion et de Tile Maurice ont des laves de la serie tholeiitique, comme le Drakensberg en

Afrique du Sud, relativement acides et qui ne s'opposent pas plus que le climat a la presence

des Tristkha. II n'en demeure pas moins que ces populations sont a environ 1000 et 1200 km
des populations malgaches et a 2600 et 2800 km des populations continentales les plus proches.

Van Steenis (1981) a propos des Tristkha trifaria de Tile Maurice suppose qu'il peut s'agir

d'un « small foundered or drifted continental block originally belonging to Gondwanaland,

later volcanized and thus obliterating its continental origin ». Rivals (1952), Geologue de

formation, avant que Ton ne parle de la derive des continents, envisageait commepossible que

certaines especes de La Reunion (il ne cite pas dans ses listes de Podostemopsida) aient « pu

preexister en partie sur un socle continental aujourd'hui disparu... la distribution de certaines

especes et d'assez nombreux genres parait etre un souvenir de tres lointaines periodes

geologiques ». Pour de nombreux Geologues actuels, ces iles appartiennent effectivement a un

micro-continent « de PArc des Seychelles », tres voisin de la pointe Sud de FInde avant la

fragmentation du Gondwana (Pinot, 1968). On notera cependant qu'il n'a jamais ete trouve

de Podostemopsida aux Seychelles elles-memes ou nous en avons cherche en vain a Mahe et a

Praslin.

C. LES AUTRESGENRES

A la lumiere de ce que nous venons de voir pour le genre Tristkha les anomalies negatives

signalees plus haut pour les autres genres peuvent-elles maintenant s'expliquer?

Le genre Weddellina est endemique du bouclier antecambrien des Guyanes (Fig. *

carton C). II semble absent des Plateaux de la Gran Sabana et de la Serra Parima. Ces regions

correspondent au « domaine des savanes interieures des Guyanes » (Schnell, 1987) sur des

gres deposes sur le bouclier cristallophyllien. Ces « gres du Roraima », calcaires, avaient etc

attribues au Cretace mais une datation plus recente leur attribue un age tres ancien (1700 MA;

L'analyse de Steyermark (1979) montre que la flore de ce bouclier, inclus les gres du Rorainja*

possede de nombreux genres a distribution « ouest-gondwanienne-americaine » ou « austra

'

sienne-malaise-americaine », conclusion identique a celle de Bassett-Maguire (1970). Wedae

Una occupe toutes les stations disponibles sur ce tres vieux bouclier, a Texception des surtac
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calcaires plates qui lui sont defavorables, ce en quoi il manifeste Ies memes aptitudes

ecologiques que Tristicha.

Le genre Malaccotristicha est etroitement endemique des montagnes du Kelantan (Sud de

la Peninsule malaise) dans des rapides a gros blocs (« boulders ») granitiques. Le genre

Indotristicha se rencontre dans les Ghats occidentaux (Karnataka, Tamil Nadu, Kerala) ou il

est assez abondant en ce qui concerne /. ramosissima et tres rare pour /. tirunelve liana (une

seule station connue). II est endemique du bourrelet du vieux socle gondwanien metamorphi-

que (gneiss et charnokites) et particulierement de son rebord Ouest. Les Ghats orientaux ont

une pente beaucoup moins forte et sont formes par des roches souvent tres basiques (alkali-

syenites, kodurite, calc-granulites). Ces facteurs suffisent a expliquer Fabsence de Tristichacees

dans cette dition.

Le genre Dalzellia a une repartition nettement discontinue dans le Sud asiatique. D.

{folia

M
NamMun ( = riviere de Ubon) en Indochine, et D. sessilis est endemique de la riviere Ting

dans le Fujian (= Foukien), en Chine du Sud-Est, sur le horst de Fuxian d'age pre-sinien.

Dans tous ces cas les roches-meres sont cristallophylliennes. Si Ton tient compte des limites

climatologiques globales (Fig. 5) et surtout des temperatures mensuelles moyennes vraies

(Fig. 4) on constate que l'anomalie negative la plus nette concerne le Chaine de FArakan

Yoma, en Birmanie. Elle est constitute de sediments triassiques et cretaces, bordes de

serpentines, roches beaucoup trop basiques pour Fetablissement des Tristichacees. Le gel

semble pouvoir expliquer leur absence des montagnes precambriennes du Yunnan dont la

vegetation melee de fruticees a Rhododendron simsii et R. decorum et de forets de coniferes

(Pinus, Picea, Abies) temoigne d'un climat assez froid. Une allelopathie due aux resineux n'est

peut-etre pas a exclure aussi. Aucune cause actuelle ne peut expliquer Fabsence de Dalzellia de

la Peninsule malaise, ou existe le genre voisin Malaccotristicha. Quant a son absence de

Hnsulinde, les memes raisons que celles invoquees plus haut a propos du genre Tristicha

semblent a retenir.
*

Nous voyons, en conclusion, que la memesensibilite aux ions alcalins qui expliquait des

anomalies negatives pour le genre Tristicha caracterise les autres genres de Tristichacees. S'y

ajoutent, comme pour le genre Tristicha, des limites d'aires dues a Tincapacite des

Tristichacees a resister a de trop longues periodes de secheresse, a une temperature moyenne

^op froide, a un run off insuffisant ou a une trop grande planeite du relief. Les disjonctions

d'aires du Sud de TAsie ne sont cependant pas completement expliquees par ces causes

actuelles.

II est important de noter que I'infeodation des Tristichacees au milieu aquatique et leur

fes courte periode de floraison a la decrue des eaux entrainent un veritable isolement

reproductif entre les diverses populations. En effet, cette decrue est etroitement liee au rythme

des saisons et indirectement a la date de la mousson, particulierement a 1'arnvee de la saison

se che a des dates variables sur une aire globale aussi vaste. Les poissons vivant umquement

<|
ans les rivieres a cours tres rapide dans la meme region presentent de tres comparables

d 'sjonctions d'aire, bien que semblant moins sensibles aux ions alcalins (Jayaram, 1974), avec

ne semblable speciation generique.
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II. DEGRED'AVANCEMENTMORPHOLOGIQUE

Est-il possible de savoir, sans tenir compte de la distribution geographique, quel degre

devolution morphologique a ete atteint par chaque genre de Tristichacees, eventuellement par

chaque espece ? Le premier probleme qui se pose est evidemment celui des caracteres a prendre

en compte, a l'interieur d'une famille assez homogene et de morphologie tres particuliere.

A. WEDDELLINOIDEESET TRISTICHOIDEES

Weddellina

Tristichoidees (Tableau 1). La presence de nombreuses bracteoles en disposition spiralee chez

Weddellina

Weddellina

que celles d' Indotristicha ramosissima sont a l'etat « ramulus » plus primitif morphologique-

ment (Cusset, 1969; Cusset & Cusset, 19886).

Tableau 1 : Differences entre Weddellina et les autres Tristichacees.

Bracteoles

Tepales

Etamines

Pollen

Ova ire

Pousses

Branchies

Stomates

Canaux secreteurs

Weddellina

4 a 10

en spi rales

5

5 a 25

ellipsoidal

3-colporoide

2 loges

specialises

presentes

presents

presents

Autres Tristichacees

2 ou
sub-opposees

3

3 a 1

spheroidal

8 a 12 foramens

3 loges

non sped a lisees

absentes

absents ?

absents?

L'existence de 5 tepales dans Weddellina (au lieu de 3) pourrait etre considere commeun

trait primitif, du a la reduction du nombre de pieces florales. Au Cenomanien, on connait des

perianthes a 5 pieces, mais aussi a 6 (Friis & Crepet, 1987) et a l'Albien, plus ancien, il existe

des fleurs a partie basale mal conservee a 3 etamines, commedes fleurs a 5 etamines entourees

d'un nombre mal defini d'ecailles.

Dans Weddellina il semble que Ton ne doive pas interpreter l'existence possible de 15, 2

ou 25 etamines comme plus primitive que celle de 5, cas que Ton y rencontre aussi. <~ es

etamines sont sur un seul cycle, souvent assez mal defini. En effet les etamines surnumeraires se

developpent plus tardivement, au sens ontogenique, que les 5 primordiales, et parfois Ieur

ebauches ne s'intercalent qu'avec difficulte entre les ebauches plus agees. II nous semble q

cette ontogenie pourrait etre interpretee comme Tindice d'une multiplication secondaire

nombre d'etamines.
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Le pollen de Weddellina, d'apres Van Royen (1950), est ellipsoidal, 3-colporoi'de, et celui

des Tristichoidees {Tristicha, Indotristicha, Dalzellid) spheroidal et 8- a 12-fore. II ne semble
pas que Ton puisse relier simplement ces deux types polliniques. Le pollen « boat-shaped »,

bilateral et 3-colporoide de Weddellina est comparable a ce que Ton connait dans le

« Mesozoic level of aperture » de Kuprianova (1969) et d'un type certainement primitif pour
une Angiosperme. Mais il existe aussi des families magnoliaceennes (Chloranthacees,

Aristolochiacees) et des Alismatales a pollen radiosymetrique et polypore. II se pourrait que
plus qu'une indication sur Tanciennete relative de ces deux sous-families, leurs pollens nous
montrent une divergence tres ancienne, analogue a celle entre les families les plus primitives des

Magnoliopsida et des Liliopsida (Walker, 1974). L'existence simultanee dans les Podostemopsi-

da de pollens en monade ou en dyade, peut-etre en filaments d'apres des observations

anciennes (Schleiden, 1844), inapertures, 3-colpes, 3-colporoi'des, zonocolpes, oligo- ou
polypores plaide pour leur grande anciennete.

II parait bien difficile de savoir surement si un ovaire a 2 loges est moins avance

morphologiquement qu'un a 3 loges, ou reciproquement. Pour Cronquist (1968) une

« gradual reduction in carpel number » suit generalement la marche de revolution. Les ovaires

syncarpes du Cenomanien ont 3 ou 5 loges, mais on rencontre a FAlbien un ovaire a 2 loges

(Samylina, 1960) et meme, a FHauterivien, le Gurvanella dictyoptera a ete interprets comme
ayant un ovaire syncarpe biloculaire (Krassilov, 1982), mais Friis & Crepet (1987) doutent
de sa nature angiospermienne. On remarquera que, tres exceptionnellement Tristicha tr if aria

subsp. trifaria presente un ovaire a 4 loges et a 4 styles (exsiccatum Perrier 10560 de TOuest de

Madagascar).

Les « branchies » de Weddellina (Cusset & Cusset, 19886) ont souvent ete comprises

comme provenant d'une adaptation darwinienne au milieu, favorisant Pabsorption des gaz

dissous, et, a ce titre, seraient un caractere evolue. Inversement, devant Tetonnante absence

^'adaptations dans les Podostemopsida (Willis, 1914; Arber, 1920) on pourrait aussi penser

qu'il s'agit de pleuridies (Chadefaud, 1949, 1968) analogues a celles des Algues ou des

Bryophytes. Les feuilles phyllidiennes representees par cet auteur ont une morphologic une
position et une structure tout a fait analogues a celles des branchies de Weddellina. Dans cette

hypothese, les branchies seraient relictuelles.

L'observation de stomates dans le Weddellina et leur absence dans les Tristichoidees ne

permet pas de conclusions bien fermes. lis sont extremement rares, observes pour la premiere
fbis en 1987 (Cusset & Cusset, 19886) et il est possible que, simplement, ils n'aient pas encore
e te vus dans une Tristichoidee. La presence, enfin, de canaux secreteurs dans les bras

protocormiaux de Weddellina serait eventuellement a considerer comme primitive, mais de
facon tres prudente.

En conclusion, un ensemble de criteres, tous a valeur passablement incertaine, pourrait

•aisser penser que le degre d'avancement morphologique de Weddellina est inferieur a celui des

Tristichoidees. Cependant l'existence dans ce genre de pousses fertiles et steriles tres

specialises et de morphologies bien differentes est tres probablement plus evoluee que la

structure sur ce point indifferenciee des Tristichoidees. Nous ne voyons aucune autre

Possibilite que de conclure a une divergence tres ancienne entre Weddellinoidees et

Tristichoidees, chaque sous-famille ayant evolue morphologiquement pour son propre compte.
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B. LES TRISTICHOIDEES

Deux demarches sont possibles dans l'analyse des relations entre Tristichoidees :

—retenir un grand nombre de caracteres et en faire une analyse phenetique;

—choisir les criteres semblant opportuns.

Dans la premiere approche, une etude par agregation (« clustering ») est tres facile, mais

elle exige au minimum une quarantaine de caracteres (Watson et al., 1967) et le choix de la

metrique est des plus subjectifs. Dans les Tristichoidees, il est impossible de trouver plus d'une

dizaine de caracteres qui ne soient pas qualitativement identiques pour tous les genres de cette

sous-famille. En un premier temps, nous les avons tous examines, puis nous en avons ecarte

deux.

Le premier est le caractere fleur solitaire/fleurs groupees. On peut egalement envisager une

reduction numerique d'une inflorescence initiale ou une ramification secondaire du primor-

dium floral (pousse de renfort, dans la terminologie de Troll). Nous penchons pour la

seconde solution dans le cas de Tristicha trifaria subsp. tlatlayana, seule Tristichoidee a avoir

des fleurs groupees, mais sans pouvoir le justifier. Le second caractere ecarte est celui de fleur

sessile/fleur pedicellee. L'existence d'un pedicelle floral peut etre considere comme due a

Fintercalation secondaire d'un meristeme forme de novo, mais son absence, dans le seul

Dalzellia sessilis, peut egalement etre comprise comme resultant d'une inhibition secondaire

d'un meristeme intercalaire habituel. II ne nous a pas ete possible de proceder a une etude

ontogenique sur ce point, les echantillons disponibles etant rarissimes et trop ages.

Les criteres retenus sont

—thalle de type habituel/de type Dalzellia ceylanica. Dans ce dernier cas il existe des bras

protocormiaux a valeur mixte, caulinaire et hypocotylaire et une confluence secondaire de ces

bras

;

.

—absence/presence d'une cupule formee par une croissance localement fortemen

dissymetrique du bras protocormial

;

—absence/presence d'une cupule formee par la coalescence laterale d'ecailles;

—bractee florale sous forme de ramulus/sous forme d'ecaille;

—bracteoles sous forme de ramuli, de 2 ecailles ou absentes;

—stipules ramuliformes, ecailleuses ou absentes;

—nombre d'etamines (de 3 a 1);

—miniaturisation generate de la plante.

Nous envisageons le degre d'avancement de chacun de ces criteres (Tableau 2).

II ne nous a pas paru possible de ponderer ces criteres et nous les considerons ici com

de valeur egale. La cotation pour un Indice d'avancement (Sporne, 1949) a ete faite _de

facons, equivalentes (Tableau 3) mais donnant des impressions subjectives di ttere

(Tableaux 4 et 5). Nous avons pris en compte des groupes de populations de morpno g
^

identiques, plus que les taxons resultant de Panalyse taxinomique classique qui sont am

peu sub-divises en entites qui n'ont pas forcement un statut taxinomique.
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Tableau 2 : Caracteres retenus pour estimer le degre d'avancement morphologique

N° Primitif Intermediaire EVOLUE

1 Thalle

2 Cupule
3 Cupule
4 Bractee

5 Bracteoles

6 Miniaturisation

7 Stipules

8 Etamines

type habituel

sans

sans

ramulus

ramuli

non
ramuli

3

ecailles

ecailles

2

type D. ceylanica

thallol'de

foliaire

ecaille

sans

oui

sans

1

Tableau 3 : Cotation pour l'indice d'avancement morphologique

Cotation A Cotation B

Primitif

Intermediaire

Evolue

1

2

3

0,5

1

Matrice

Critere

Tristicha trifaria subsp. trifc

T. trifaria a 2 etamines
T. trifaria subsp. pukhella
T. trifaria subsp. tlatlayana
T. australis

Malaccotristicha

Indotristicha ramosissima
I- tirunelveliana

Dahellia ceylanica
D carinata
D- diversifolia

D- sessilis

1 2 3 4 5 6 7 8 Total

1-3 3

1 2

2 3

3 3

3 2-1

2

2

2

3

3

3

3 1-2 11-12

11-13

10

13

15

11-12

12

II

13

18

12

12

Les deux modes de cotation aboutissent a des classements identiques (Tableau 6). Deux
remarques principales en resultent :

Quand on examine les unites operationnelles de rang inferieur, le classement est assez

°et. Les populations a 2 etamines de Tristicha trifaria sont relativement peu evoluees, comme
] 'hdotristicha ramosissima alors que le Dalzellia ceylanica apparait comme le plus evolue. Ces

constatations sont passablement triviales pour qui connait la famille.

Quand on s'interesse aux genres, leurs representants sont tout a fait disperses dans ce

cl assement, Tristicha allant du l
er a 1'avant-dernier rang.
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Tableau 5 : Matrice des valeurs en cotation B.

Critere

Trisiicha thfaria subsp.

T. tr if aria a 2 etamines

tlatlayana

ifi

T. trifaria !

T. australis

Malaccotristicha

Indotristicha ramosissima
I. tirunelveliana

Dalzellia ceylanica

D. carinata

D. diversifolia

D. sessilis

1

1

2

1

3

1

1

4

1

5

o y2

o '/ 2

1

'A

I

1

1

1

'A

6

1

7

0-1

lA
'A

I

I

1

8

1

'A

1

11

1 0- Vi

Total

1,5-2.5

1

2,5

3,5

1,5-2

2

1.5

2.5

5

2

2

1 O-'/; 1,5-2

Tableau 6 Degre d'avancement morphologique

Cotation A Cotation B

Ancetre hypothetique
Tristicha trifaria a 2 etamines
Indotristicha ramosissima
Tristicha australis

Dalzellia sessilis

Tristicha trifaria subsp. trifaria

Dalzellia carinata

Dalzellia diversifolia

Malaccotristicha

Tristicha trifaria subsp. pulcheh
Indotristicha tirunelveliana

Tristicha trifaria subsp. tlatlaya

Dalzellia ceylanica

8

10

11

11-12

11-12

11-13

12

12

12

13

13

15

18

I

1,5

1,5-2

1,5-2

1,5-2.5

2

2

2

2,5

2,5

3,5

5

Un simple indice d'avancement ne nous fournit guere de renseignements vraiment utiles.

Cela tient sans aucun doute a ce que les differents criteres disponibles ont evolue differemment
-w-w .«, «»iuuuo gcinw. iwui pensons cepenaant vraisemblable qua lechelle ae ia »wj

famille, ce qui n'est surement pas exact a Techelle de la classe, un caractere donne qui a atteint

une modalite evoluee ne peut reprendre une modalite primitive. En acceptant cette hypothese.

Parrangement le plus parcimonieux possible est celui presente dans le Tableau 7. En plus de sa

parcimonie, cet arrangement nous semble heureux pour plusieurs raisons :

—II ne contredit en aucune facon Tindice d'avancement.
—Les unites operationnelles representant les divers genres se disposent de telle maniere

qu'il y a groupement par genre, ce qui n'a pas ete recherche a priori dans la constitution de cet

arrangement.
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Tableau 7 : Evolution morphologique des Tristichacees. Explications dans le texte

Trlstlcha trlfarla ssp. tiatlayana Dalzellla cevlanlca

disparltion des bractges

Trlstlcha trifaria ssp. pulcheila

bractees ecailleuses

Trlstlcha trlfarla ssp. trlfarla Trlstlcha trlfarla ssp. trlfarla

I. une etamlne a stipules ramullformes

passage a une etamine Trlstlcha australls

protocorme mixte Dalzellla d'Indochlne

disparltion des bracteoles

Dalzellla sessllls

Trlstlcha trlfarla sso. trlfarla

deuxitamlnes

perte des stipules

Indotrlstlcha

tlrunelvellana

Malaccotrlstlcha malayana disparltion des bractgoles

bractgoles ecallleuses Indotrlstlcha ramoslsslma

passage a deux examines feullles coalescentes en cupule

stipules gcailleuses

—II est conforme aux intuitions des specialistes de cette famille, pourquoi ne pas le dire?

C'est ainsi que le Malaccotristicha malayana est proche des Indotristicha (opinion de

Whitmore
1973), particulierement de T. australis considere comme intermediaire entre ft

Malac

Willis

Monr —— — — ———y -— — A —

II est remarquable de constater qu'une dichotomie fondamentale separe le genre Tristicha

des autres Tristichoidees. II est bien tentant de mettre ce fait en parallele avec leurs

comportements differents en ce qui regarde leurs distributions geographiques :
Tristicha est un

genre a tres vaste repartition, Tune des tres rares plantes aquatiques a etre pantropicale, alors

Que les autres genres ont une distribution dans le Sud de l'Asie, en aires tres distinctes (voir

Plus haut). Ce caractere n'a cependant absolument pas ete retenu dans Pelaboration du

Tableau 7.

Par ailleurs la grande variabilis interne de Tristicha trifaria, qui se revele dans le

Tableau 7 comme dans Tetendue de son indice d'avancement morphologique, demande une

etude particuliere.
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Tableau 8 : Distance au barycentre et distance geographique

Population N°
Distance au barycentre Distance geographique

(unites arbitraires) (milliers de km)

Subsp. trifaria a une etamine.

Afrique

1

2

3

4
5

6

7

8

9

10

11

12

14

15

16

17

18

19

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

Subsp. trifaria a une etamine

36

37

38

40

41

42
43

44

45

49

50

51

52

53

Amerique

2,78

1,35

1,12

2,87

0,95

2,21

2,22

0,86

1,92

0,72

1,92

0,67

1,74

1,06

1,57

0,78

0,74

1,24

2,11

0,96

2,53

2,64

3,64

5,31

3,61

2,72

4,81

4,84

5,27

4,45

6,05

3,16

3,01

3,67

2,19

3,07

2,37

0,93

0,43

0,34

0,87

1,14

1,87

1,39

1,86

2,26

2,15

2,09

2,20

1,65

1,91

2,06

1,88

1,59

1,59

1,35

1,15

1,23

1,20

1,29

1,15

1,14

1,09

1,20

1,88

2,65

4,24

2,91

3,41

3,39

3,15

3,26

4,35

4,97

5,06

6,29

7,18

6,40

6,19

6,34

4,94

4,69

4,28

0,62

0,37

1,94

2,10

2,94

2,81

3,90
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Tableau 8 (suite) : Distance au barycentre et distance geographique.

Population N Distance au barycentre
(unites arbitraires)

ANCE GEOGRAPHIQUE
(milliers de km)

I Subsp. trifaria a 2 etamines

I 46

47

48

I
Subsp. pulchella

13

20

21

Subsp. tlatlayana

35

1,11

1,19

1,47

5,38

4,53

4,70

5,53

1,47

1,56

1,72

0,56

1,62

2,44

7,40

III. DEVOLUTIONDE TRISTICHA TRIFARIA

A la difference du chapitre precedent, ou des variables qualitatives etaient pertinentes, une

etude de revolution morphologique interne a Tristicha trifi etre essentiellement

quantitative. En effet les criteres qualitatifs isolent tres rapidement les sous-especes pulchella et

¥ m *. Jl _ «*h mm* jmm- m m ^% ^^ *** ffc *^ rf*"V ***V # ft* V v" ff !* f / f#
Cusset- uuui a cic iaue sur ics pupumuuim i a -jj uw

localisation precise (carte de cet article).

L'analyse purement descriptive par la methode de 1' Analyse en Composantes Principals

nous parait pertinente, mais il faut y ajouter la distance au barycentre dans Thyper-espace,

distance euclidienne calculee a partir de variables toutes centrees-reduites (variables conside-

rs commede valeur egale). Cette distance, pour les differentes populations, est indiquee dans

le Tableau 8 pour l'analyse portant sur toutes les populations de Tristicha, figuree par Cusset

& Cusset (1988a, fig. 4 et 5).
, ..

La distance geographique envisagee ici est, pour les populations afncaines la distance a

vol d'oiseau entre leur station et Port-Gentil, au Gabon, et pour les populations amencaines,
t ^ _ * w* * M\ '_ —.— -J ^ —mm /%U rt«\/

'a meme distance, prise entre leur station et

apparaitra plus loin. .
,

On peut porter cette distance au barycentre, qui traduit la deviation par rapport a la

Population moyenne (au sens statistique) de I'ensemble des Tristicha trifaria sur des cartes de

localisation des stations (Fig. 8 et 9). On voit immediatement qu'il est possible de tracer des

courbes inter-classes de distances. II convient cependant de preter attention a ce que ces

^stances sont donnees par l'ordinateur en valeur absolue. En effet la distance euclidienne

Provient de Texpression

Maceio La raison de ce choix

A x ki *>

j

2
1

'

/2

C 64<-'est amsi que les populations 1 et 25 ont des A voisins de 2,78 et de 2,04. lepenaam ,
man...

des figures 4 et 5 de Cusset & Cusset (1988a) montre qu'elles sont a l'oppose dans le nuage de
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Fig. 8. Distances au barycentre dans Thyper-espace des populations africaines de Tristicha trifaria, multiplies par

100. Dans les ellipses, subsp. pulchella, autrement subsp. trifaria. Les tiretes delimitent des isophenes.

points representatifs par rapport aux axes I et III. Cette comparaison, etendue a Pensemble de

populations de Tristicha, entre la distance au barycentre et la position dans Thyper-espa

prouve que pour FAfrique comme pour TAmerique les populations moyennes theonqu

representees par le barycentre correspondent reellement au point de depart de divergenc

morphologiques selon les differentes directions geographiques. La repartition des populatio

les moins deviantes de ces points de depart (12, 10, 17, 18, 23 pour FAfrique et 45, 44 et

pour TAmerique) conduit a penser sans hesitation que les points de depart theoriques serai

aux voisinages des localites A et B des cartes 8 et 9, c"est-a-dire de Port-Gentil et de Mace
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s

f

lg
- 9-~ Distance au barycentre dans Khyper-espace des populations americaines de Tristkha trifaria. Dans une

elli Pse, populations a 2 etamines; dans un rectangle (Mexique) subsp. tlatlayana; autrement, subsp. trifaria.

barycentre^i lcponant sur un graphique la distance au Daryi-cmic, qui uouwi iv mv6 .v ^ *,*„>»+—

^orphologique, par rapport a la distance a ces localites A ou B, on obtient les figures 10 et 1 1.

lle s montrent plusieurs faits remarquables :

disp
Dans les deux cas, les points representatifs de la

»C a P;^*JL ' .li_tt? ,._* -11 A«„ TTr. liccani

sous-espece trift

pposes a rinterieur d'ellipses tres allongees. Un lissage par

Agression lin£air^ a™„<> .

la methode des moindres carres

ssion lineaire) donne :
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A Afrique

A Amenque

0,034 + 1,01 d

0,199 + 0,42 d

(r

(r

0,762)

0,771)

r 2 etant le coefficient de determination et d la distance geographique.

Non seulement il y a proportionnalite directe entre les degres devolution morphologique

estimes sur les caracteres retenus et la distance a vol d'oiseau aux points A ou B, mais cette

relation est lineaire, malgre l'arbitraire inevitable d< '

' '

*
~ _i

distance geographique soit mesuree a vol d'oiseau.

que

Les points representatifs des sous-especes pulchella (Fig. 10) et tlatlayana (Fig. 11)

ifi

quantitativement une divergence plus forte.

—Le Tristicha trifaria subsp. trifaria a 2 etamines, bien que ce dernier caractere leioigne

artificiellement de la population moyenne, est place tout pres de l'origine des coordonnees

(Fig. II). Tres certainement, il est proche de la population theorique americaine n'ayant pas

diverge.

—La divergence par rapport a la distance geographique est plus de deux fois plus faible

en Amerique qu'en Afrique (pentes de l.Ol et de 0,42). A cet egard TAmerique se comporte

avec plus de stabilite.

A
SSP. PULCHELLA

. 5

- 4

- 3
SSP. TRIFARIA

1 1 1 1

5000 DISTANCE EN KM

Fig. 10. —Distance dans Thyper-espace des populations designees par leur numero (Tableau 8) par rappor

distance a vol d'oiseau entre leur station et Port-Gentil.

a la
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4

I

!

i

A
J3

SSP. TLATLAYANA

POPULATIONS A 2 ETAMINES

SSP. TR I FARI

A

L x

5000 DISTANCE EN KM

•

rt-i

g - M' Distance dans Thyper-espace des populations designees par leur numero (Tableau 8) par rapport a la
distance a vol d'oiseau entre leur station et Maceio.

Fi B 1 1

^l.
^

S°phenes actuelles de divergence morphologique des Tristicha trifaria subsp.
ma du Ouest-Gondwana. La surface pointillee indique une divergence inferieure a 1

aes
Populations a 2 etamines.

trifaria reportees sur un

et l'ellipse hachuree Paire
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Si Ton place sur un continent gondwanien, avant la creation de PAtlantique, les isophenes
actuelles devolution morphologique de Tristicha trifaria (Fig. 12), il est interessant de
constater que :

Les localites A et B, qui apparaissent sur des analyses distinctes comme les lieux les

plus vraisemblables pour les populations les moins divergentes en Afrique et en Amerique, se

retrouvent pratiquement en coincidence.

Les populations les moins deviantes, dont l'indice est inferieur a 1 (en unites

arbitrages), occupent des aires se correspondant tres correctement qu'elles soient africaines ou
americaines.

Les populations a 2 etamines, que I'ACP considere commedeviantes justement parce
qu'elles ont deux etamines, mais dont le Tableau 7 montre qu'elles sont morphologiquement
les plus primitives, ont une aire actuelle voisine des points A et B, et des populations a une
etamine dont la divergence est la plus faible.

Par ailleurs la sous-espece tlatlayana, beaucoup plus evoluee morphologiquement
(Tableau 7), est a l'extreme limite Nord (Mexique) des populations americaines de Tristicha.

Fig. 13. Schema de la divergence morphologique dans le genre Tristicha. Les tiretes indiquent les isophenes
J

triangle Tristicha aitstrahs. adivergence; les etoiies la subsp. pulchetla\ le carre la subsp. tlatlauma: le
Amerique du Sud, B = Afrique, C = Madagascar + Masea reign es. D Australie
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ifi

egalement liee a la position geographique, et selon un gradient en plein accord avec les

isophenes internes a la sous-espece trifaria. II en est tout a fait de memepour les representants

de la sous-espece pukhella, en Afrique.

On peut representer Tensemble de ces faits par un schema qui prend aussi en compte les

populations de POcean indien, a tres fort A (Fig. 15).

.

IV. DEVOLUTIONDES TRISTICHACEES

Dans ce qui precede, nou* avons fait intervenir la repartition actuelle et la morphologie

des taxons, en nous interdisant d'inclure dans 1'analyse le temps geologique. C'est maintenant

a ce facteur que nous allons faire appel.

Voyons, au prealable, sur une planisphere de l'epoque actuelle, ou se rencontrent les

taxons, ou les caracteres, morphologiquement primitifs (Fig. 14). Pour le genre Tristkha, les

populations les moins evotuees sont observees dans la pointe Est du Bresil pour le Tristkha

trifaria subsp. trifaria a 1 etamine et dans la Province de Goias pour celles a 2 etamines.

Tristkha australis, de la Terre d'Arnhem, doit aussi etre considere comme primitif,

globalement et parce qu'il presente 2 et memeexceptionnellement 3 etamines. II faut noter que

les 2 etamines des populations australiennes et bresiliennes ne sont pas les memespar rapport

au plan floral (Cusslt & Cusskt, 19886). Indotristkha ramosissima est endemique du Sud des

Ghats occidentaux et Malacco tristkha du Sud de la Peninsule malaise.

Les caracteres les plus primitifs sont certainement l'existence de ramuli, en position

stipulaire ou bracteolaire. Ce type stipulaire se rencontre dans de nombreuses populations de

Tristkha ifc subsp. ifi des M et de Madag et dans de rares

qui est globalement peu evolue.

type

Fi
8- K - Aires actuel.es des Tristichacees primitive. : 1 et 2. Fristicha trifana subsp «rf

"£j2t«M jteSZ

•

3. Tristkha australis- 4. Indotristkha ramostssima ; 5. Malaccotristuha malayana-b, Tnstuha n.fana a 2 etam.nes,

". Tristkha trifaria a stipules ramuliformes ; 8. Wcddettina squamulosu.
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La Figure 14 montre une tres forte disjonction entre les aires actuelles des populations

primitives de Tristichacees, entre continents et meme a Tinterieur d'un continent. On
remarquera que cette repartition en Amerique du Sud correspond etroitement a ce que

Croizat (1962) dans sa figure « Rudiments of South American biogeography » considere

comme le « old socle >\ c'est-a-dire les regions a flore primitive.

La Figure 15 est celle du Gondwana avant sa dislocation telle qu'il semble qifon puisse

retablir maintenant (Ridd, 1971 ; Smith & Briden, 1977; Heckel & Witzke, 1979; Xjngxue
& Zhaoqi, 1982; Audley-Charles, 1983; Scotese, 1986; Donovan, 1987; Powell &
Veevers, 1987; Zhao & Coe, 1987) sur laquelle nous avons reporte quelques caracteres des

Tristichacees, selon leur aire actuelle :

—A est Taire des Tristicha trifaria a 2 etamines, D celle du Tristicha australis a 2 ou 3

etamines.

B correspond aux T. trift globalement primitifs. On remarque que les aires

americaines et africaines sont en coincidence.

C est la region ou les stipules de T. trifaria sont encore a fetal de ramuli (plaques 2, 4

et 5) et ou les bracteoles d'Indo tristicha ramosissima sont ramuliformes (plaque 9). Cet etat

« ramulus » est sans aucun doute tres primitif.

Malaccotristicha

et F faire de Weddellina

t

o

*

Fig- Report sur une carte du Gondwana primitif des aires actuelles des Tristichacees primitives : 1, Amenq<#

; 2, Afrique; 3, Arabie-Ouest Iran; 4, Madagascar; 5, Seychelles-La Reunion; 6, Kerguelen; 7, Ceyten:
J

iniu»- Q InH*»c - 1ft TiK**t • 11 Torim • 1 "> l„^^u;«« . n r- - » t: x?~* c.i.,.^' < \A MakiJSie; **'

15. —
duSud T _ 1—- '- -»> u^.,,,,^^^^,,,,,^,.^ , ;v .

Antarctique; 9, Indes; 10, Tibet; 11, Tarim; 12, Indochine; 13, Ceram, Timor, Est Sulawesi; 14, Malaisic

Chine du Sud; 16, Nouvelle-Guinee; 17, Queensland et les lies Salomon; 18, Nouvelle-Zelande ; 19, micropwq^

de Lord Howe; 20, Plateau de Campbell; 21, Australie; 22, Est Iran; 23, Chine du Nord (position douteuse); *;

Tristicha trifaria a 2 etamines; B, T. trifaria subsp. trifaria globalement primitif; C, Tristicha et Inciotristufut

ramuli; D. Tristicha australis; E, Malaccotristicha malayana; F, Weddellina squamulosa. Les traits honzonw

i

indiquent la zone ou persistent les ramuli, les traits verticaux la zone ou les Tristichacees ont 3 etamines, k cere

Tristicha trifaria subsp. tlatlayana, les etoiles, T. trifaria subsp. pulchefta, les triangles, les Dalzellia.

4
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La representation de ces aires actuelles sur un Gondwana primitif met en evidence des

jonctions (B et C) entre aires actuellement disjointes, mais laisse d'importantes discontinuites.

L'absence contemporaine de Tristichacees primitives des plaques 6, 8, 10 et 11 s'explique

facilement par leur climat actuel beaucoup trop froid, et ne signifie aucunement qu'elles n'y

ont jamais existe. On sait que leur structure pratiquement pas lignifiee et leur morphologie

evoquant de pres algues ou bryophytes ne sont surement pas favorables a leur preservation et a

leur reconnaissance a 1'etat fossile. Dans la plaque 21 (Australie), T. australis apparait en

position relictuelle dans la seule zone qui ait echappe depuis 20.000 ans a une grande aridite

(Barlow, 1981), a 1'exception de la Nouvelle-Guinee.

Cette derniere n'est pas parfaitement connue du point de vue floristique et son socle

gondwanien a ete recouvert en grande partie par des calcaires, des gres cretaces et affecte par

un volcanisme de la serie shoshonitique, avec des laves basiques. Toutes ces roches sont

defavorables a l'installation et au maintien des Tristichacees (voir plus haut). II semble que Ton
*

puisse raisonnablement admettre une disparition secondaire de populations de Tristichacees

reliant dans un etat anterieur les aires A et E de la Fig. 15, de memeque les causes actuelles

entrainent d'importantes lacunes entre B et C, et a l'Ouest de A.

Meme dans cette hypothese vraisemblable d'une continuite initiale des Tristichacees

primitives entre A et E, il subsiste un probleme majeur : les 2 criteres retenus, nombre

d'etamines et presence de ramuli, tous deux de signification certaine, correspondent a des aires

tres nettement disjointes :

II existe 3 etamines dans les genres Indotristicha, Malaccotristicha et Dalzellia, ce

dernier avec une espece tres evoluee pour d'autres caracteres, et, rarement, dans Tristieha

australis.

Les ramuli persistent dans Indotristicha ramosissima, dans des Tristieha de 1'aire C
(Fig. 15) et dans Weddellina (aire F).

Autrement dit, non seulement il y a discordance geographique entre ces criteres, mais il

existe des discontinuites d'aires pour chacun d'entre eux. Le schema A, Fig. 16, indique que

•'on ne rencontre de fleurs de Tristichacees a 3 etamines qu'a l'Est de la Dorsale de Carlsberg,

les lacunes constatees dans ce Gondwana oriental pouvant s'expliquer par des causes

geologiques ou climatiques (voir plus haut). On est conduit a penser que du point de vue

evolutif le caractere 3 etamines n'a subi aucune regression a TEst de cette dorsale alors qu'il a

disparu totalement a TOuest. Le schema B, Fig. 16, montre que la persistance des ramuli, en

Position stipulaire ou bracteolaire, interesse une zone centree sur la region malgache pour les

Tristichoidees et Paire guyanaise des Weddellina.

Nous sommes conduits a supposer, la aussi, que la separation entre Weddellina et

Tristichoidees est particulierement ancienne. En ce qui concerne les Tristichoidees il est tentant

d e voir leur berceau au voisinage de ITnde du Sud-Ouest (avant la fission du Gondwana), seule

f°ne ou se rencontrent simultanement les 2 criteres essentiels de primitivite, et possedant

• esnece oinUi^.„ t i„ _u.. ~:~w™* i»A n trWtirhn mmosissima. Cette derniere, cependant,

Par la soudure en cupule de certaines de ses feuilles en un ensemble protecteur du bourgeon

5,°ral, et le caractere ecailleux de ses stipules, ne peut etre acceptee comme 1
ancetre des

"stichoidees, un « Prototristicha ».
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DORSALK DE CARLSBERG

I

A

WEDDELUNA

B

Fig. 16. —Schema du Gondwana initial avec repartition actuelle des populations munies de ramuli (A)

etamines (B). Les numeros suivent la nomenclature de la figure 15.

a 3

II nous est maintenant possible d'orienter le Tableau 7, en plagant a sa base
^

Prototristicha hypothetique, et en ajoutant deux intermediaires : XI au point de divergen

ifaria et X2 indiquant dans les Tristicha trifaria

ramuliformes

ntermediaires
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XI : 3 etamines, stipules ramuliformes,

X2 : 1 etamine, stipules ramuliformes,

et le Prototristicha : 3 etamines, stipules et bracteoles ramuliformes

Deux questions se posent

Quelle aurait ete l'aire

Madagascar-Mascareignes

accord avec la distribution actuelle reportee sur le Gondwana primitif (Fig. 1 5), et la lacune

mediane des plaques 8, 10, 1 1 et 21 aurait une explication evidente (voir plus haut). Cependant

Weddellina
Weddellina

iM

to-

II apparait une disjonction geographique actuelle considerable entre ces deux elements. Trois

hypotheses concurrentes peuvent etre avancees :

1 . L'ancetre commun aurait existe quelque part dans 1'Ouest-Gondwana et c'est sur les

Weddellina

disparu.

2. Cet ancetre aurait occupe tout TOuest-Gondwana et c'est a l'interieur de son aire que

seraient apparus deux taxons divergents.

3. II y aurait eu deux creations differentes a partir d'un stock ancestral de plantes

terrestres et la famille des Tristichacees serait heterogene en ce qu'elle regrouperait

artificiellement deux phylums. Dans ce cas le statut des Tristichacees serait analogue a celui des

Nympheales qui « represent branches from a common stock that originated very early in the

history of the Angiosperms... there was a subsequent early dichotomy into a line leading to the

modern Nelumbonaceae and a line leading eventually to the others 4 families. The
:

modern

members of the order thus represent a series of isolated end-lines » (Cronquist, 1981). On ne

manquera pas de remarquer que les Nympheales sont tres generalement considerees comme

Provenant de plantes terrestres s'etant adaptees a la vie des eaux calmes, alors que les

Podostemopsida sont originaires de plantes terrestres ayant colonise les eaux tres rapides

(Cusset & Cusset, 1988*). Commeles Nympheales, les Podostemopsida ont des plantu es

•nhabituelles (arhyzie primaire...), comme les Nympheales, les Podostemopsida ont des teuilles

& type tres particulier. Nous aurons Toccasion de revenir sur ce parallele.

—La seconde question a trait a revolution au irmicna mjunu. » j » "T"™,^;
apparente entre le fait que les populations globalement les plus primitives (B, Fig 15) et ceiies

a 2 etamines (A) soient actuellement en Afrique et en Amerique et que les populations ayant

conserve des stipules ramuliformes, mais n'ayant qu'une etamine, appartiennent a 1
aire c,

disjoints La seule solution coherente est d'admettre que Pintermediaire X2 aurait eu une aire

Pendant de A a C (Fig. 15) alors que Tintermediaire XI aurait occupe un terntoire allant de

C* D, ou memede A a D. Aux deux extremes de l'aire de X2 se seraient differenc.es dans des

directions divergentes les Tristicha a 2 etamines du Bresil (evolution portent sur
1

apparei

vegetatif) et ceux a stipules en ramuli de la region malgache sensu lato (evolution portent

surtout sur la fleur)

A
.

On remarquera,' qu'au moins implicitement, nous avons plusieurs fois appose une

d *Parition en Afrique de plantes qui y existaient anterieurement. Un tel phenomene semble
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maintenant bien avere pour de nombreux groupes angiospermiens (Raven & Axelrod, 1974)

et ne pose pas de problemes particuliers.

D'ou proviennent alors les populations africaines de Tristicha trifarial La position des

moins evoluees d'entre elles (Fig. 15, B) suggere fortement une reconquete de FAfrique a partir

du Bresil. Les zones concentriques devolution morphologique ne peuvent guere etre

interpretees autrement. Nous pensons de memeque les populations de FAmerique centrale, du

Mexique et de Cuba proviennent d'une extension secondaire vers le Nord des Tristicha sud-

americains, quand Fisthme de FAmerique centrale a ete forme, et par la Chaine fossile de

Caiman ou des transports a grande distance pour Cuba. Quant aux Tristicha trifaria a stipules

ramuliformes que Ton rencontre dans le Sud-Est de FAfrique, il est vraisemblable que ces

populations proviennent de diaspores originaires de la region malgache, secondares, encore

qu'on pourrait envisager qu'elles ont garde localement leurs caracteres d'avant la creation du

Canal de Mozambique, avec une aire initialement continue.

V. CONCLUSION

Ce qui precede nous amene a penser que revolution des Tristichacees a ete assez

complexe. A titre hypothetique, nous pensons pouvoir proposer la sequence suivante

d'evenements (Fig. 17, A a F) :

a) Existence d'un groupe gondwanien de plantes terrestres, ancetres communs des

Tristichacees (et probablement des Podostemacees), eventuellement voisin de celui qui a donne

naissance aux Nympheales ; ces plantes auraient pu avoir commeaire, soit une vaste partie du

Gondwana (avec differentiation ulterieure sympatrique ?), soit etre aux confins entre les

actuelles Amerique du Sud et Afrique, ainsi que le supposent Retallack & Dilcher (1981)

pour les Angiospermes en general.

b) Differenciation de 2 lignees bien differentes sur certains points, les Weddellinoidees sur

le bouclier guyanais, et les Tristichoidees dans la region malgache sensu latissimo.

c) Extension du genre hypothetique Prototristicha dans une large partie du Gondwana

alors que le prototype des Weddellinoidees ne s'eloignait apparemment pas du Massif oe

Guyanes. Ces dernieres sont actuellement representees par le seul Weddellina squamulosa, ma

il n'est pas impossible, d'un point de vue morphologique, de considerer qu'elles pourraie

aussi comprendre, du point de vue phylogenique, des genres taxinomiquement ranges dans

Podostemacees. Seule une etude particuliere poussee des Podostemacees d' Amerique du

pourra permettre de repondre a cette question.
(

. ,

Au sein de Prototristicha separation en 2 groupes. A FEst, persistance de Prototris

sous une forme non modifiee quant a ses caracteres principaux, mais a FOuest, en Ame q

(+ Afrique?) perte des ramuli et passage de 3 a 2 ou 1 etamine. Nous aPPel ' er °

eSt

Prototristicha B cet intermediate indispensable. La separation en deux de Prototristxc i ^
evidemment a mettre en relation avec la creation de l'Ocean Indien, bien anterieure a c

FAtlantique.
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d) sur des plaques separees

(allopatrie), ou avant (en sympatrie?), plusieurs evolutions divergent a partir de Prototristicha,

de facon probablement non simultanee, mais non datable, meme relativement :

1. Dans l'extremite orientale du Gondwana, passage des bracteoles ramuliformes aux

bracteoles ecailleuses, perte des stipules et conservation jusqu'a nos jours de 3 etamines, leur

reduction a 2 n'etant pas achevee (Tristicha australis).

2. Sur la plaque indienne, conservation des bracteoles ramuliformes et de 3 etamines,

mais passage des stipules a l'etat ecailleux (Indotristicha ramosissima).

3. Dans les micro-plaques Seychelles-La Reunion et Madagascar, et peut-etre dans la

partie voisine de la plaque africaine (si cette evolution est anterieure a la formation du Canal

du Mozambique, a la fin du Cretace), passage des bracteoles a l'etat ecailleux et de 3 a 1

etamine.

4. Le genre Malaccotristicha ne peut provenir directement de Tristicha de type australis

qui n'ont plus de stipules, ni des Indotristicha actuels dont certaines feuilles sont jointes en

cupules protectrices. On ne peut que le faire provenir plus ou moins directement de

Prototristicha, en une evolution propre a la petite plaque de Malaisie.

e) Disparition de nombreuses populations de Tristichoidees, et peut-etre de taxons dont

nous ne savons actuellement rien, a la suite du refroidissement marque du climat de certaines

plaques qui migrent vers le Nord ou vers le Sud, comme par exemple la micro-plaque des

Kerguelen.

D
i

J) LMspantion, peut-etre plus taraive que aans ic cas picccucm ^ ^» F' U^ U' J ^f**
chronologiques ?) de populations africaines, de la quasi-totalite des populations australiennes

et de populations sud-americaines a cause de phases arides ou de transgressions marines

epicontinentales, phenomenes internes a chaque plaque, et eventuellement de periodes froides.

g) A partir des ensembles disjoints ainsi crees, evolution en de nouveaux taxons :

1. Dans le Deccan, evolution au sein d' Indotristicha par perte des bracteoles ramuliformes

(1- tirunelveliana).

2. Apparition des taxons regroupes dans le genre Dalzellia. On peut bien concevoir

comment D. sessilis en Chine, et l'ensemble D. carinata + D. diversifolia en Indochine

Proviennent plus ou moins directement de Prototristicha.

K formatio

r

enigmatique. Sa fleur est indubitablement celle d'un Dalzellia mais son appareil vegetatif est

extremement particulier et n'a aucun analogue dans les Angiospermes. Deux hypotheses

Peuvent etre faites :

t

d 'une speciation quantique (Grant, 1963) affectant le stade jeune plantule (Cusset & Cusset.

!98 86). Dans ce cas il conviendrait d'expliquer son absence actuelle dans les terntoires entre

Deccan et Indochine, ce que justifient en partie les causes actuelles, et la possibihte, a ne pas

$ exclure, de son apparition au Sri Lanka;
, . .

r
.

- il provient directement de Prototristicha, et le genre taxinomique Dalzellia reunirait en
rat* afa, t deux phylums differents.
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c

£ F

Fig. 17. —Evolution possible des Tristichacees reportee sur un Gondwana tres schematise. Les sch^
aS

^/ r ^/fr/

designent des stades chronologiques successifs. AC = ancetre commun; Dc, Dalzellia carinata: 'j
SSirna:

diversifolia; DI, Dalzellia indochinois; Ds, Dalzellia sessilis; Dz, Dalzellia ceylanica; Ir, Indotrtsticha ra
^ ^

It, Indotristicha tiruneheliana; M, Malaccotristkha malayana; PT, Prototristicha; PTb, Prototristu

Tristicha trifaria a stipules ramuliformes ; W, Weddellina squamulosa. Explication dans le texte.

Nous ne nous sentons pas autorises a choisir entre ces deux hypotheses.

if aria a 2

forme

etamines, provenant de Prototristicha B ou meme etant le Prototristicha B sous sa

actuelle, en directions Est (cotes bresiliennes et Afrique), Sud (vers r Argentine) et Nor

le Venezuela).
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Mexiq

Caiman ou des transports a grande distance (oiseaux migrateurs), extension de Tristicha

trifaria subsp. tr if aria.

f) Relativement tardivement, et peut-etre a une epoque historique :

1

.

Differentiation de la sous-espece tlatlayana en position marginale nord, au

2. Apparition de la sous-espece pulchella dans la zone sub-sahelienne.

Mexiqu

ifoli

4. Eventuellement, transport de certains Tristicha trifaria subsp. /r//arw a stipules

ramuliformes, de Madagascar vers le Sud-Est africain.

Est-il possible de dater ces evenements ? Le repere le plus fiable dont nous disposions est

celui de la phase h, la phase g pouvant en etre contemporaine, lui succeder ou la preceder.

Cela revient a se demander comment s'est effectue le repeuplement de l'Afrique par Tristicha

trifaria subsp. trifaria a stipules ecailleuses. Les hypotheses possibles sont les suivantes :

a) Transport a grande distance entre continents bien separes

a 1

) s'etant produit plusieurs fois

a 2
) en 2 fois, l'une en direction du Gabon actuel et l'autre en direction de 1

Alnque

de l'Ouest .

a 3
) en une seule fois, en direction du Gabon, avec une extension secondaire vers

FAfrique de l'Ouest.

P) Reconquete alors que l'Amerique du Sud et 1' Afrique n'etaient pas encore separees, ou

restaient proches l'une de l'autre sans que cette hypothese implique 1'idee d'un pont tel que

Went
aus

iiber Afrika nach Asien stattgefunden hatt, friiher eine Landverbindung zwischen diesen

Weltteilen

possibil

*

La structure quantitative en aureoles concentriques (Fig. 13) nous parait exclure les

ibilites a> et «?.. Dans l'hypothese a*, il est difficilement comprehensible que les

populations de la zone Gabon-Cameroun aient reussi a envoyer des « filles » vers le Benin ou

le Mali, sans pouvoir le faire pour le Plateau de Jos, plus proche et ecolog.quement favorable

(Fig. 7). Nous retiendrons l'hypothese p d'autant plus que la repartition des popu at.ons

relativement et quantitativement, primitives de cette sous-espece ne s y oppose nu lemcm

(Fig. 12). Dans ce choix nous sommes en accord avec Schnell, pourtant en general fe me

Partisan de transports par les oiseaux aquatiques : « la Biogeographie de la famille avec une

aire tres vaste (ou les transports a grande distance ne semblent pas avoir pu *£™"£"
semble bien constituer un argument de valeur en faveur de l'anciennete de cette famille- dont

>a mise en place se serait faite lors de l'extension des flores angiospermiennes au Cretace, si

n 'est plus tot encore » (Schnell, 1969).
. «v* n linuer

Dans l'hypothese retenue, la lacune du Plateau ^^.P Ŵ ^ "f^^^X
Par I'existence du « Golfe de la Benoue » qui a persiste jusqu a 1

Ohgoccnc
,

s^ant les

boucliers africain et du Niger, en ne laissant emerge que le Hoggan Quant i ouvert de

Atlantique, H est date, selon les auteurs, du debut - du^heudu ^ <^ *££
ante-oligocene, peut-etre Cretace superieur.

if aria subsp. trifc
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Les phases b, c, d, e, f (et g ?) se seraient alors deroulees entre 1' Aptien au plus tard et le

Danien, c'est-a-dire sur quelques 45 millions d'annees, ce qui parait amplement suffisant. Cette

chronologie est en accord avec les donnees paleobotaniques pour les Angiospermes en general

(Friis & Crepet, 1987).

L'analyse precedente montre trois faits importants :

—La diversification initiale des Tristichacees, et a plus forte raison leur origine, remonte

tres probablement aux premiers temps des Angiospermes. Sur ce point, I'analyse de leur

distribution dans l'espace et le temps est en accord avec les indications morphologiques

(Cusset & Cusset, 1988/)).

—On observe a Fheure actuelle des « patterns » dont tout laisse penser qu'ils ont une

haute antiquite. Cette veritable stase dans revolution de populations est certainement due a

leur isolement reproductif pour des raisons ecologiques (floraisons non concomitantes,

discontinuity obligatoires entre les stations), a leur milieu tres stable et a leur grand pouvoir

de reproduction vegetative, chaque fragment d'un bras protocormial desseche donnant

naissance a de nouveaux individus des que Feau revient.

Eaux calmes

Torrents

Cyrano sperme

6

Fig. 18. I, ramulus; 2, feui*—Emplacement des Podostvmopsida dans le Modele de Doyle & Hickey (1976) :

pseudo-dichotome en lanieres du type Ledermanniella ; 3, feuille a epines axillaires de nervures du type Mourera
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Les possibility devolution n'ont cependant pas totalement cesse. En font foi les sous-

especes pulchella et tlatlayana et la dichotomic en deux especes voisines, des Dalzellia

d'Indochine. Cette evolution actuelle est peripatrique (Mayr, 1982), mais on rencontre aussi

en position marginale de l'aire generale des Tristichacees des especes ou des populations

indubitablement paleo-endemiques {Tristicha australis, Tristicha trifaria subsp. trifaria a 2

etamines).

Modele
evolution of the angiosperms », les Tristichacees, et de facon plus generale les Podostemopsida,

s'inserent tres bien dans le schema propose :

il est vraisemblable que Ieurs ancetres terrestres etaient des « riparian weeds » comme

jg
ic montrent Texistence de stomates, leur fleur typiquement aerienne (Willis, 1915) et leur

habitat actuel pouvant etre aerien (individus marginaux des populations);

leur type foliaire est au moins aussi particulier que celui des Nympheales, avec la

persistance de ramuli, et dans la famille des Podostemacees, de feuilles a lobes axillaires de

nervures non pris dans le plan du limbe, qui existent aussi dans des Nympheales (Cusset,

1969). On remarquera que ces particularity, et specialement Texistence d'especes n'ayant que

Mousses

particulierement difficile leur reconnaissance a Petat fossile, memeau cas ou elles auraient pu

se fossiliser. Pour des echantillons actuels, les confusions ne sont pas rares entre Tristichacees

et Hepatiques a feuillettes (Cusset & Cusset, 1988a, rejicienda);

veritable, sauf quelques Bryophytes;

Angiospermes

leurs caracteres morphologiques, anatomiques et physiologiques en font un groupe

Monocotyledone

Nous completons done, dans la figure 18, le modele

Tristichacees et plus generalement les Podostemopsida.

Doyle
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Notes on Cupaniopsis (Sapindaceae).

1. New species from New Caledonia

F. Adema

Summary : Among material recently collected in New Caledonia chiefly by H. S. Mac-

Kee and G. McPherson four new species of Cupaniopsis have been recognised and are

described.

Resume : Dans le materiel recolte recemment en Nouvelle-Caledonie particulierement par

H. S. MacKee et G. McPherson, 4 especes nouvelles de Cupaniopsis sont reconnues et

decrites ici.

Frits Adema, Rijksherbarium, P.O.- Box 9514, 2300 RA, Leiden, Nederland.

I. Cupaniopsis grandiflora Adema, sp. now —Fig. I, a.

A rbuscula 2-3 malt a
grosse dentatis. Ramiflot

a nartibus iuveni/ibus g/arululis stutatis obsitis. Folia 4-9-jugata, folio/is obscure vel

a. Flares ut in C. oedipoda autem majores. Discus glaber. Ovarium 3-loculare extus

pauce pilosum
t intus glabrum.

Type : McPherson 3805, Mont Do, 950 m, 6.6.1981 (holo-, MO!).

Treelets 2-3 mhigh, very young parts with minute glandular scales and short patent hairs,

"varnished". Twigs terete, 1.5-5 mmin diameter, smooth, with minute glandular scales and

short patent hairs, soon glabrous. Leaves 3-9-jugate; petiole 4.5-16.5cm, pulvinate ± terete,

semiterete in lower or upper part, glabrous or with scattered scales, sometimes with short

Patent hairs; rachis 6-28 cm, ± terete or semiterete, glabrous or with short patent hairs at the

attachment of the petiolules, rarely also with scattered scales. Leaflets opposite to alternate,

upper ones 8.5-17 * 1.5-5.5 cm (index 3.25-5.60), widest below, very rarely about the middle,

lower ones 4.5-12 x 1.5-4.5cm (index 2.30-3.40), widest below the middle, coriaceous,

glabrous above and below, rarely with few scattered scales, base oblique, cuneate to rounded,

apex obtuse to rounded or acuminate, acumen (2-)5-12mm, rounded, margin obscurely to

grossly dentate in apical part, rarely entire, midrib slightly prominent above prominent below,

nerves (5-)7-12(-15) per side, several of the upper ones ending in a tooth, (3-) 0-21 mmapart

a t 50°-55° to midrib; petiolule (2-)7-10(-19)mm, pulvinate, grooved above, glabrous or with

short patent hairs on and near the pulvinus, sometimes with scattered scales.

Ramiflorous; inflorescences 2-16cm, unbranched or with short to long branches. Bracts

lanceolate to deltoid, 0.4-0.7 x 0.2-0.5 mm, outside with scales and short hairs, inside

glabrous. Pedicels 8-10mm, articulate at 1/2-3/4. Buds globular, 2.8-4.6 x 2.8-4.2mm. Male
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flowers : Sepals 5, rarely 6, free, imbricate, broad ovate to orbicular, concave, outer 2 smaller,

1.0-3.2 x 1. 4-2. 2 mm, scarious rim rather wide, innermost 4.2-4.8 x 3. 1-5. 3mm, scarious rim

very wide, out- and inside glabrous, ciliolate with glands. Petals 5, ± orbicular, irregularly

dentate, 4.0-6.7 x 4.0-6.5 mm, out- and inside glabrous, ciliolate at base, scales 2, often 2-

lobed at apex, with or whithout crests, 2.4-4.2 mm, ciliate. Disc complete, glabrous. Stamens 8

(9), exserted, filaments 3.2-5.2 mm, patently hairy in middle part, anthers 1.2-1.6 mm, glabrous.

Pistillode 3-celled, 0.5-2.4 x 0.5-1.1 mm, outside with some hairs in upper part. Female
flowers : perianth not much different from that in male flowers. Smaller sepals 2.4-2.6 x 1.9-

2.0 mm, innermost 5.4 x 4.1 mm. Petals 5.9-6.2 x 4.6-5.8 mm, scales 3.2-3.6 mm. Filaments of

staminodes 2.2-2.4 mm, anthers 1.6-1.8 mm, with few hairs. Ovary 3-celled, outside with few

hairs, inside glabrous, style 3.6 mm, stigma 1.8 mm, 3-lined. Fruits ellipsoid, 3-angular in cross-

section, 26-32 x 16 mm, stipe 3-6 mm, pericarp 1.6-2.0 mmthick, exocarp glabrous, endocarp
glabrous, septum complete. Young seeds almost totally covered by arilloid, cotyledons

unequal, superposed.

May

FlELDNOTES '.

a. Ecological notes : Undergrowth of wet forests and maquis, 400-1 000 m. Fl.

(-July); fr. November.

b. Additional descriptive notes : Leaves shiny green, usually darker below. Inflorescence

axes red or green. Pedicels, flowers and stamens white. Fruit green.

Notes : Strongly resembling C oedipoda in vegetative parts, especially the leaves.

However, these are usually dentate in the present species. Furthermore the new species has

larger flowers, and in the male flowers glabrous anthers.

Do.

MacKee 23736, Pouebo, Ouangati ; MacKee 12583
d'Amieu; MacKee 12612, Col d'Amieu, Me Ongi
Amere ; McPherson 2832, 3805 (type) : Musselman

2. Cupaniopsis squamosa Adema, sp. nov. —Fig. 1, b.

Arbuscula vel frutex 1-2 mmalla
t partibus juvenilibus densissime glandulis scutatis obsitis. Folia 1-2

(-3)-jugata,folioIis integerrimis. Inflorescentiae axillares. Capsula parva 10-13 x 6-9 mm, extus glandulis

scutatis obsita apice interdum etiam breviter pilosa, intus tomentosa ad adpresse pilosa. Arilloidia setnina

obovoidea 2/3 ad fere tota obtegentia.

Type : McPherson 6176 n Massif de Tiebaghi, ca. 550m, 21.12.1983 (holo-, MO!; iso-, L!).

Treelets or shrubs 1-2 m high, young parts very densely covered with minute glandular

scales, very young parts often "varnished". Twigs terete, 1-2 mmin diameter, smooth to

striate, with minute glandular scales. Leaves l-2(-3)-jugate; petiole 0.5-2.5 cm, pulvinate.

semiterete, smooth, sometimes striate, often grooved above at least towards the apex, with

scales; rachis 0.5-2.5(-4.5)cm, semiterete, smooth, sometimes striate, grooved above, with


